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Аннотация. В статье рассматриваются основные этапы морфогенеза в индивидуальном развитии и 
выделяются критические периоды, определяющие появление морфологических аномалий у  имаго 
жесткокрылых насекомых (1п8ес1а: Со1еор1ега). Обсуждаются факторы, способные на разных стадиях онтогенеза 
спровоцировать появление тех или иных видов аномалий, используемых в качестве средств оценки состояния 
среды обитания.
Яезите. Тйе агйс1е йеа18 тейй 1йе т а т  81аде8 о5 тогрйо§епе818 т  т й т й и а 1 йеуе1ортепГ о5 Ъее11е8 апй 
Ы§йИ§й18 1йе сгШса репой8 1йа1 йеГегтте 1йе арреагапсе о5 тогрйо1о§1са1 аЪпогта1Ше8 т  айиЙ8 о5 Со1еор1ега 
(1паес1а: Со1еор1ега). Тйе &сГог8 аге Й18си88ей1йа1 т а у  а1 йШегепГ 81аде8 о5 опГо§епе818 ргоуоке сегГат 1уре8 о5 
аЪпогтай11е8 тоЫсй аге шей а8 1оо18 1о а88е88 1йе 81а1е о5 1йе епйгоптепГ.
Введение
Различные отклонения от нормы в морфологии насекомых явление не редкое. Многие 
авторы описывают в своих работах аномалии, встречаемые ими в собранном материале или 
полученные в экспериментальных условиях [Ва1агис, 1947; Ва1агис, 1958; Благовещенский, 
1969; ЗсйпеШег, Тйота, 2004; Заы т, Риг1й, 2004; Васильева, 2005; Назаренко, 2006; Коих, 
^га8е, 2007; и др.]. На сегодняшний день наиболее полная классификация аномалий, 
отмеченных у насекомых, приведена в работе Ю.А. Присного [2009], который дополнил и 
систематизировал аномалии, описанные в работах Ж. Балажука [Ва1агис, 1947] и А.В. Присного
[1983].
На основе частоты встречаемости морфологических аномалий у жесткокрылых 
насекомых (жужелиц и мертвоедов) разработана методика оценки состояния среды [Присный, 
2008, 2010]. В основе ее лежит реакция популяций в ответ на комплексное вредное 
воздействие, проявляющаяся повышением количества особей с аномалиями. Но различные 
отклонения возникают под действием разного рода факторов. Поэтому при оценке состояния 
среды следует выделять и руководствоваться теми видами аномалий, которые могли 
возникнуть в процессе онтогенеза под действием определенной группы факторов, действие 
которых и требуется оценить.
Как известно, особенности онтогенеза отличаются у всех живых организмов даже на 
уровне видов. Поэтому знание особенностей протекания этого процесса очень важно для их 
практического использования.
Часть насекомых приобрели особенный тип развития, включающий метаморфоз, 
отличный от такового у других групп животных. У  Крылатых насекомых (Р1егудо1а) выделяют 
следующие основные типы онтогенеза:
-  гемиметаморфоз -  развитие с неполным метаморфозом: яйцо -  личинка -  взрослая 
особь (Н етМ е1аЬо1а), с видоизменениями, обозначаемыми как гипоморфоз и гиперморфоз;
-  голометаморфоз -  развитие с полным метаморфозом: яйцо -  личинка -  куколка -  
взрослая особь (Но1о т е 1аЪо1а), с видоизменением -  гиперметаморфозом [Бей-Биенко, 1966].
Индивидуальное развитие жуков, включая жужелиц и мертвоедов, используемых в 
качестве биоиндикаторов [Присный, 2008, 2010, 2013], относится ко второму типу, то есть цикл 
их развития включает стадию глубокой перестройки систем органов и изменения внешнего 
строения.
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С.Р. Стоккард [8!оскагй, 1921] предложил учение о критических периодах в 
индивидуальном развитии животных. Он считал, что индивидуальный онтогенез состоит из 
определенного числа этапов дифференциации и роста. Каждый из них начинается 
критическим периодом. Именно в эти критические периоды развития отмечается повышенная 
чувствительность организма к воздействиям вредных факторов внешней среды, которые на 
ранних эмбриональных стадиях влияют на формирование всего организма в целом, а позднее 
-  оказывают отрицательное влияние на формирование отдельных органов, претерпевающих в 
данный момент активные формообразовательные процессы.
Различные факторы, действующие в одном и том же критическом периоде, могут 
вызывать сходные отклонения, и также, один и тот же фактор, действующий на различных 
этапах, может вызывать различные изменения.
Из этого следует, что тип аномалии определяется сочетанием типа тератогенного 
фактора и стадии развития, во время которой он оказал действие на организм.
Согласно теории критических периодов аномалии развития возникают в основном в 
период органогенеза, когда зачатки различных органов наиболее активно развиваются или 
когда они возникают из группы малоспециализированных клеток, то есть когда 
устанавливаются их форма и соотношения частей [Балахонов, 1990].
В.И. Олифан [1957], в онтогенезе насекомых выделяет 2 типа критических стадий: 
периоды, возникающие у личинок в связи с их линьками; периоды, характеризующиеся 
развитием признаков имаго.
Вероятно, для насекомых с неполным и полным метаморфозом следует выделять 
разное число критических стадий.
Модель появления морфологических аномалий, и ее обсуждение
С учетом вышеизложенного, наиболее существенные процессы морфогенеза 
происходят в периоды (рис.):
1) группа эмбриональных критических стадий (рис.: «яйцо»):
а) закладка презумптивных тканей;
б) сегментация зародышевой полоски;
в) закладка тканей и органов личинки и имагинальных дисков;
2) группа личиночных критических стадий (рис.: «личинка»):
а) дифференцировка в развивающихся имагинальных органах (у Неш1ше1аЪо1а);
б) линька;
3) группа куколочных критических стадий (рис.: «куколка»):
а) дифференцировка имагинальных дисков;
б) линька с формированием имагинальных структур.
К критическим стадиям, определяющим появление морфологических аномалий у 
имаго жесткокрылых, относятся периоды: 1в, 3а и 3б, то есть периоды, в которые происходит 
закладка, дифференцировка и формирование органов взрослого насекомого. Аномалии же, 
затрагивающие органы личинки, при метаморфозе элиминируются, что подтверждается 
экспериментами по регенерации органов, ампутированных на личиночных стадиях. 
Установлено, что у большинства насекомых ампутированные у личинки придатки 
восстанавливаются после метаморфоза. И чем раньше на личиночной фазе была произведена 
ампутация, тем полнее происходит восстановление органа у имаго. У  некоторых видов 
придатки могут восстанавливаться уже на стадии личинки. У  насекомых с неполным 
превращением полного восстановления придатка получено не было [Ва1а2ис, 1947]. Последнее 
подтверждает особую роль полного метаморфоза в регенерации.
На стадии яйца основным фактором, способными вызвать мутации и, как следствие, 
нарушение развития, является физический (радиационное излучение, электромагнитное 
излучение в коротковолновом диапазоне). Химическое воздействие, как причину мутаций, 
здесь исключать нельзя, но, на наш взгляд, оно маловероятно, так как проникновение 
токсиканта через оболочки яйца насекомого вызывает его гибель.
Генотипические нарушения (унаследованные от родительских особей, а также 
спонтанные и индуцированные мутации) на этой фазе затрагивают развитие всего организма в 
целом и могут спровоцировать неблагоприятные изменения в закладывающихся 
имагинальных дисках, а у имаго проявиться в виде «общих» и некоторых «локальных уродств» 
(здесь классификация аномалий по: [Присный, 2009]), чаще всего симметричных
(расщепления сегментов тела, схистомелии и др.) (рис.: А).
Рис. Общая схема происхождения основных типов экзогенных морфологических аномалий у имаго жуков
Обозначения: О -  аномалии генотипа имаго; 1Л— аномалии имагинальных дисков; л морфологические аномалии имаго; ГГТ -  
генеративный генотип; СГТЛ -  соматический генотип личинки; СГТИ -  соматический генотип имаго. Наследственные, спонтанные и 
индуцированные мутации и их экзогенные не генотипические гомологи: А  -  системные (общие) и симметричные; Б -  локальные и 
односторонние. Экзогенные (вызванные механическим, физическим, химическим или биологическим воздействием), не затрагивающие
генотип, морфологические аномалии -  В, Г, Д.
Ргд. ТИе §епега1 зсИете о( ехо§епоиз о п § т  о(рЬе т а т  {урез о( тогрНо1о§1са1 аЬпогтаНйез т  айиНз ЪееЙез.
Ье§епй: О -  апотаНез §епо{уре о( айиНз; ^  -  АпотаНез 1та§та1 Й1зсз; -  МогрНо1о§юа1 аЬпогтаНйез о( айиНз; СОТ -  §епегайуе §епо1;уре; 
ЗОТЬ -  зотайс 1агуае §епо{уре; ЗОТ1 -  зотайс §епо{уре 1та§о. Негеййагу, зроШапеоиз апй 1пйисей тЩайоп апй по ехо§епоиз §епо{ур1с 
Ното1о§з: А  -  зуз1:ет (§епега1) апй з у т т е 1;пса1; В -  1оса1 апй опе-зШей. Ехо§епоиз (йие 10 тесН атса1, рНузюаЪ сНепнса1 ог Ъю1о§юа1 ейейз) ЙиЛ йо
по{ аЛей {Не §епо{уре, тогрНо1о§1са! аЬпогтаНйез -  С, Б, Е.
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Мутагены, вызывающие мутации на фазе куколки, а также токсические вещества, 
проникающие в тело в фазе личинки, могут спровоцировать появление «локальных уродств», 
чаще -  односторонних или асимметричных (рис.: Б).
Воздействия (механические, физические, химические или биологические) на куколку 
до начала схождения экзувия, не затрагивающие генотип, способны вызвать появление у имаго 
нарушений, отнесенных в группы «общие аномалии» (деформации, атрофии, ампутации и др.) 
и «локальные уродства» (рис.: В).
Механические, физические и химические воздействия на имаго в период между 
схождением куколочного экзувия и полным затвердением кутикулы вызывает часть «общих 
аномалий» (рис.: Г).
Механические воздействия на имаго на более позднем этапе вызывает более или менее 
выраженные «травмы» (рис.: Д).
Эксперименты по влиянию бромистого этидия (химический мутаген) и минеральной 
пыли с гидроотвалов горно-обогатительных комбинатов (субстрат, накапливающий в 
небольших количествах некоторые токсические вещества, образующиеся в процессе горячего 
брикетирования железа, и быстро цементирующийся при намокании-высыхании) на развитие 
личинок и куколок ТепеЫто тоНРог Ь. и появление морфологических аномалий у взрослых 
особей позволили подтвердить появление групп аномалий, обозначенных на рисунке как Б, В и 
Г, при системном действии этих факторов (наличие в пище и субстрате), а также аномалий 
групп Г и Д, при специальном нанесение точечных травм на куколок и групповом содержание 
личинок и куколок и «запечатывание» куколок в субстрат.
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